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LA CONSTRUCTION DU THALLE
DE GRACILARIA VERRUCOSA (RHODOPHYCEAE,
GIGARTINALES) : EDIFICATION DE LA FRONDE;
ESSAI D'INTERPRETATION PHYLOGENETIQUE

Rebert KLING et Marcel BODARD™

RESUME. — Lédification de la fronde de Gracilaria verrucosa (Huds.) Papenfuss est assurée
par le fonctionnement d'une cellule apicale singuliére de forme térraédrique. Cette cellule
A.l, se segmente obliquement sur ses trois faces verticales et engendre, selan un trajet
hélicomdre sénestre dindice phyllotaxique 1/3, trois cellules sousapicales SA. 1. La division
transversale de ces sous-apicales, donne naissance & une cellule distale ou initiale apicale
secondaire A1l et 3 une cellule proximale AX I qui constitue un dlément du filament axial
(= cladome primaire). Les initiales A.ll engendrent des filaments secondaires courts (=
cladomes secondaires] qui suppartent pareillement des filaments tertiaires puis quaternaires
(= cladomes tertiaires, quatemaires) courts. Les cladomes & croissance limitée sont désignés
comme microcladomes. Tls sont nus, puisque dépourvus de pleuridies. Les cellules les plus
distales de ces cladomes constituent le cortex assimilateur, les celiules les plus proscimales
cellules axiales - forment la medulla.

De par sa structure, Gracildria verrucosa appartient aux métacladomes (L'HARDY-
HALOS, 1985) dont I'un des traits est Pexistence d'une medulla parenchymateuse et d'un
cortex assimilateur.

La comparaisen du fonctionnement du point végétarif de Gracilaria avec celui d’autres
Thallophytes ou Cormophyres, montre des analogies frappantes. C'est le cas des Fucales, des
Bryales et des Préridophytes leptosporangiées o Phistogendse végétative se réalise également
par lactivité segmentaire d’unc initfale apicale & deux ou trois tranchants.

ABSTRACT. - The edification of the frond of Gracilaria verrucosa is performed by ma
apical terahedral cell Al This initial cell produces, by oblique segmentation, three sub-
apical cells, SA.L, that give, by transverse scctioning, distal sccondary apical cells, AT, and
proximal cells, AX.L., which belong to the primary thread, that is called «primary cladomes.
Secondary apical cells produce short secundary axis — called «secondary cladomes». These
axis give rise to short tertiary and quaternary threads — called tertiary and quaternary
cladomes. These cladomes with limiting growth threads are named microcladomes: they
are without limiting growth axis called «pleuridicsy, Distal cells of these cladomes — called
meracladomes (L’HARDY-HALOS, 1985} — make the assimilatory cortex, whereas proxi-
mal cells make the medulia

Compasison between apical meristem of Gracilaria verrucoss and that of other plants
as Fucales, Bryales and Perns offer mose conspicuous resemblances.

* Université de Lille 1, Laboratoire d'Algologie et de Biologie Végétale marine, UF.R. de
Biologie, SN2, F - 59655 Villeneuve d'Ascq Cedex.
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Fig. 1 : Vue frontale d'un sommet de jeunc fronde.

Fig 2 : Interprétation schématique de Ja figure ) :les cellules de la figure 1 sont figurées en
traic épais et estompdes.
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MOTS CLES : Morphogenésc, cladomothalle uniaxial v, Gracilatia verrucosa, Gigastinales,
Gracilariacées.

INTRODUCTION

L’étude de 'organisation de la fronde de Gracilaria verrucosa {Huds.) Papen-
fuss a fait Tobjet de travaux dont les plus anciens rapportent V'existence soit
d'une initiale apicale (KILLIAN, 1914; KYLIN, 1930) soit d'un méristéme
apical (PHILLIPS, 1925; SJOESTEDT, 1926). Ces observations conduisent leurs
auteurs 4 admettre une structure de type uniaxial {«Zentralfadentypusy d’OLT-
MANS, 1922} ou de type multiaxial («Springbrannenty puss du méme auteur).
CHADEFAUD (1960) précise quil s'agic d'unc structure uniaxiale de type
cladomien, et OLIVEIRA {1968} reconnait la succession d'une structure uni-
axiale (sur les thalles jeunes) er d’une structure multiaxiale (sur les thalles
adultes). BODARD et KLING (1979} ont mis en doute le caractére cladomien de
la structure de la fronde de Gracilaria verrucosa.

Le présent travail a pour but de suivre avec précision Pédification de la fronde
de Gracilaria verrucosa, de comparer les résultats obtenus avec ceux des auteurs
précédents, de proposer une interprétation de ceste structure et de mettre en
évidence les raisons des contradictions antérieures.

MATERIEL ET METHODES

Le matériel provient d’une souche préparée & partir d'un individu récolté 4
Audresselles (Pas-de-Calais) dans une cuvette ensablée du médiolittoral inférieur.

Des tétrasporophytes dgés de deux & cing mois et issus d'une culture in vitro
de carpospores subissent la double fixation plutaraldéhydique et osmique avan:
d'étre déshydratés et montés dans la résine de SPURR (1969}, La structure de
Papex des frondes est étudiée sur des coupes longitudinales et transversales
sérides semi-fines, réalisées avec un ultramicrotome manuel LKB de Porter-
Servall et colorides & I'azur 2B (0,1 % dans l'eau distillée).

Sur cette figure et toutes los suivantes, on lira : . A. = initiale apicale; . les nombres 1,11,
Tl IV, ... identifient respectivement le rameau primaire (= cladome primaire) et les ra-
meaux secondaires, tertiaires et quaternaires que 1'on peut aussi appeler «mictacladomes
nus» d'ordre 11, I11, IV; . Pindice 1, 2, 3, .. n, correspond & Pordre de segmentation dc
Vapicale primaire ALL; - Vindice (1), (2), (3), +-- (n), indique les segmentations successi-
ves de chacune des apicales AL, AJI, AJT), ...; .AX.L, AX.IL. ... : segment axial primaire
{commitn su cladome primaire | et u micracladome ltéral 1) ou secondaire (commun
2u microcladome [I et au microcladome 111}, ...; .SA = sousapicale (cellule initiale de
segment}.

Figure 3 : Apex de jeune fronde en coupe longitudinale, CO : coriex; ME : medulla; pour les
autres symboles se reporter 3 Ia légende géndrale de la figure 2
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Fig. 42 & 4F : Morphogenése de Ia fronde : quelques stades de son développement (schémati-
ol W o daTE D et i (B oy (RGBT y aa g
Pour la tel -
porter aux fig. 5.4 9, Le futur plan de chivage des cellulesest ﬁgme parune Tigne pomnlle:
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L'APEX DE LA ¥RONDE DE GRACILARIA VERRUCOSA 235

RESULTATS

Le développement de la fronde est assuré par le fonctionnement d'une cellule
apicale principale ou primaire Al (fig. 1, 3, 12) de symétric axiale, ayant la
forme d'une pyramide renversée & trois faces dont la base triangulaire constitue
le pole distal et dont le sommet se situe au péle proximal.

Cette cellule en sc divisant successivement sur ses trois faces latérales. donne
naissance aux segmexts ou cellules sous-apicales principales ou primaires SA.L
{fig- 1, 2. 6) qui ont la forme d’un ménisque avec une face adaxiale concave et
une face abaxiale convexe. A chaque division de Tapicale AJ:1,2,3, ....n,
est ainsi mise en place une nouvele cellule sous-apicale (ou segmenr) SA.L :
1.2 s

La cellule sous-apicale primaire SA.:L en se recloisonnant périclinement
(fig. 4¢, 6} donne naissance & une initiale latérale (apicale secondaire) AI1:1 vers
Pextérieur du thalle et unc cellule axiale AX.1:1 vers l'intéricur du challe. La
division oblique de cette cellule externc A.l1:1 met en place du c6té abaxial une
cellule sous-apicale secondaire SA.TT:1(1) et du caré adaxial Vapicale sccondaire
AUL:A(}). Un «microcladome Th» comportant une cellule apicale et sa premiére

apicale, ainsi son développ (Fig. 4d, 8). La cellule SA.11:1
(1) (fig. 4d) se divise périclinalement en donmant vers Lextérieur unc cellule
apicale tertiaire A.1I:1(1) et vers lintérieur une cellule AX.II:1(1) (fig. de).
Simultanément, U'apicale sccondaire A.01:1{1) s’est elle-méme cloisonnée en unc
saus-apicale SALL:1(2) et en une cellule apicale A.(1:1(2) (fig. 4e). L'axe pri-
smaire en croissance comporte donc une initiale apicale A.L, une sous-apicale
SAL et une succession de cellules axiales (AX.1:1,2,3.....n) dont les plus jeunes
sont les plus proches de I'apex (fig. 4£, 9).

Les divisions obliques successives des apicales AT1:1,2,...,n suivies par les
cloisonnements périclines des celiules sous-apicales SA1I:1.2,....n, mettent en
place au niveau de chaque segment SAJ:1,2,...,n un axe court comptant en plus
de l'apicale A.II et de la sous-apicale SA.IL, une succession de cellules axiales
secondaires AX.IL (fig. 4f). Cet axe court constitue le microcladome 11 des régions
segmentaires du thalle de Ja jeune fronde (fig. 12, 13).

Les divisions obliques snccessives des apicales AT . uivies par les cloisonne-
ments périclines des cellules sous-apicales SA.III conduiront de fa méme fagon
& la construction des microcladomes f11 (fig. 41, 9). L'activité segmentogéne des
apicales AJV engendrera de la méme maniére les microcladomes IV {fig. 4f, &
droite}.

Les initiales latérales successives et leurs cellules axiales respectives consti-
tuent autant de microrameaux dont les cellules les plus distales {cellules apicales
et sous-apicales) forment le cortex assimilateur {fig. 3 : CO) tandis que les cel-
lules proximales (cellules axiales) édifient Ia medulla (fig. 3 : ME).

Lédification de la fronde telle qu'elle vient d'étre décrite, est interpréiée
dans le cadre des structures cladomiennes uniaxiales 4 ramification monopodiale.
La cellule apicale primaire A.l construit un monopode : le flament primaire de la
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Fig. § 4 9 : Morphogenése de la fronde : illusization semi-schématique dans lespace, des
premicres étapes du développement. Le plan P de la figure 5 est celui dans lequel s'apére
les partitions cellulaires de la figure 4. Les synapses sons figurées par les traits épais, Les
lignes pointillées ont la méme signification que sur les figures da  4f.
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L'APEX DE LA FRONDE DE GRACILARIA VERRUCOSA 257

fronde (fig. 4f, 11). Les segments axiaux de ce filament primaire long (= axe du
cladome primaire) (fig. 11 : 1) portent les segments axiaux des filaments secon-
daires courts (= axes des cladomes secondaires courts) (fig, 11 :11). De la méme
maniére, les segments axiaux des filaments secondaires son & 'origine daxes de
cladomes tertiaires courts (fig. 11 : 11T}, dont les scgments axiaux sont eux-
mémes porteurs de cladomes quaternaires réduits {fig. 11 :1V).

Les cladomes daires. tertiaires ¢t q ires de faible développ
sont qualifiés ici de microcladomes, Tous ces cladomes sont nus. puisque dé-
pourvs de pleuridies. il sinsérent autour de laxe principal selon un trajet
hélicomére séncstre d'indice phyllotaxique égal & 1/3 (fig. 2, iéche)

DISCUSSTON - CONCLUSION

A — Edification de la fronde

La fronde de Gracilaria résulte dv foneti d'une cellule
initiale apicale unigue, de forme tétraédrique et de symétric axiale; elle initie
un filament axial qui est un axe de cladome primaire, Les cellules sous-apicales

i en ordre héli sénestre, des initiales secondaires,
qui sont & Uorigine des filaments courts, que nous pensons devoir considérer non
comme des pleuridies mais comme des axes de microcladomes latéraux. Toute-
fois. notre interprétation demeure subjective dans la mesure ol la structure
massive du thalle ne permet pas de décider expérimentalement quelle est la
nature exacte de ces formations Jatérales.

Fij

10 CI ése chez Gigartina (i é ématique d’un dessin de DION,
1979). Les abligues et isent des rameatx MOROPO-
disux psendodichotomes, parallélement  P'axe de symétrie de la fronde (symétrie axiale).

Fig. 11 : Cladomogenése chez Gracilaria 1 une initisle apicale primaite I consiruit l'axe de
Cladome 1 sur lequel prennent naissance les ramifications pseudodichotomes dlordre If,
HLIV,. ...

La description que nous faisons de Parchitecture de la fronde de Gracilaria
s'accorde bien, en ce qui concerne la présence d'une cellule apicale tétraédrique

Source : MNHN Paris
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L'APEX DE LA FRONDE DE GRACILARIA VERRUCOSA 239

et la nature uniaxiale des frondes, avec celles de KILLIAN (1914), KYLIN
(1930) et phus récemment celle de CHADEFAUD (1960). Tous les auteurs
cependant ne sont pas daccord sur Pexistence d'une cellule apicale unique.
Clest le cas notamment de PHILLIPS (1925) et de SJOESTEDT (1926) pour
lesquels la fronde s'édifie grice & un méristéme apical. OLIVEIRA (1968),
tout en reconnaissant Iexistence dunc cellule apicale tétraédrique, confirme
partiellement les vues de PHILLIPS (1925) et de SJOESTEDT (1926) mais en
fes précisant ; d'aprés lui, la structure uniaxiale n'existe que chez les stades juvé-
niles et disparait dans les thalles adultes ol elle est prise en relais par un mé-
sistéme apical pluricelluluire. La coexistence au sein d'une méme espéce, des
structures uni- et multiaxiale, n'a rien d'étonnant puisqu'elle est déja connue
chez divers autres genres tels que Weeksia (NORRIS, 1971} er Halymenia {VAN
DEN HOEK et CORTEL-BREEMAN, 1970), mais, & notre avis ce n’est pas le
cas de Gracilaria, dont la structure demeure fondamentalement vniaxiale.

En fait, 'apex de la fronde de Gracilaria peut offrir le méme uspect (fig. 12)
que celut de bien des espéces & structure mulriaxiale, celles que Solieria. Mais
cet aspect en jet de fontaine chez Gracilaria trouve deux explications :il peut
résulter d’abord de lobliquité p ée des cloi is de la
cellule apicale, obliquité qui a pour effer de rapprocher les initiales latérales cn
déme; il peut résulter aussi du fait que les initiales latérales ont une activité
mitotique plus intense que la cellule apicale primaire, ce qui u pour effet Ia for-
tmation d'un faisceau d'axes, comportant I'axe principal et les axes latéraux les
plus proches de i (Ag. 12).

Les avis sont partagds également sur la forme de la cellule apicale. KILLIAN
(1914) et KYLIN (1930) la décrivent comme une cellule & crois tranchants.
Une telle cellole, observée par le péle, a Paspect d'un triangle. OLIVEIRA
(1968} décrit des cellules apicales en forme de cone renversé, @ base circulaire
ou subcirculaire.

CHADEFAUD (1960) interpréte la fronde de Gracilaria comme un cladome
uniaxial tristique d’hélicomérie sénestre, dont le cortex est comstitué par des
cellules pleuridiennes. La description que nous faisons, ne met pas en cause le
caractére uniaxial hélicomére; par contre, elle s%éloigne de la notion du cladome
classique dont fait usage Vauteur, essenticllement par I'absence de pleutidies.
En effet, les segments 1, 2, 3 produits par linitiale — description de CHADE-

Fig. 12 : Jeune fronde de Gracilaria en coupe longitudinale  les initiales secondatres AJ1 et
tertiaires AI1 ont une taille ct une activité équivalentes 4 celles de T'initiale principale
AT, ce qui donne 3 Papex l'apparence d'une structure multiaxiale.

Fig. 13 ¢ Jeune fronde en coupe wansversale dans une région proche de Iapex montrant la
cellule apicale A.lL et les cellules axiales AX.Il d'un microcladome [ qui s'insére suc une
cellule axiale AX.I du cladome I

Fig. 14 : Fronde en coupe montrant laceroi ique du nombre
e rangées des cellules carticales. Habituellement, on observe une seule rangée de cellules
corticantes; dans 'exemple présent, il estde 3 & 4. CO : cortex pluristratifié, ME : medulla.

Source : MMNHN. Paris



Fig, 15 ; Schématisation de 'apex de fronde de Fucus sp. (d'aprés CHADEFAUD, 1960 et
PELLEGRINI, 1978). A : cellule apicale. & : cellule axiale. 71 initiale pleuridieane.

Fig. 16 e1 17 : Apex de fronde de Cystoseira mediterranca (d'aprés KABBARA, 1978).
Fig. 16 : yue frontale. Fig. 17 : coupe longitudinale axiale. A : cellule apicale. DA : ini-
ciale larérale. PM : proméristéme.

Fig, 18 : Le point végétatif chez Fontinalis sp. : schématisation d’aprés BERTHIER (1972)
{comparer avee les fig. 42 3 40. A - intiak A.L; fig. 4a). [E : inidale externe
= A2 tiale foliaire primaire (= ATl:2:
fig. 4d]. AF : apicale foliaire proprement dite (= AL1:2(1); fig, 4e). SF : soubassement
foliaire engendre par PIEP (= SA.IL2(1); fig. 4e). IGP : initiale gemmaire primaire (=
AII; fig. 46) qui est le sen! «microcladome nu d'ordre 115 conservé sur laxe des
mousses (bourgeon hétéroaxillaire inhibé de type Mrium : BERTHIER, 1972),
Fig. 19 : Le point végétatf chez Merzgeria sp.
s1, 82, 83 i

ig. 4d). IC : initiale centrale (= AX.I

+ schématisation d’aprés BERTHIER {1972).

: segments. A : apicale. CO : cortex. ME : medulla. IE, IC : méme signifi-
cation qu'a |a fig. 18.
Fig. 20,21

 La phyllotaxie chez Gracilaria : les rameaux végétatifs (@) et les cystocarpes (0}
‘insérent sur I'axc (4 en ordre térrastigue. F1I : fronde secondaire. FIII - fronde tertiaire.

Source : MNHN. Paris



L'APEX DE LA FRONDE DE GRACILARIA VERRUCOSA 241

FAUD (1960) - au lieu de donner naissance & des pleuridies, cogendrent des
microcladomes dépourvus de pleuridies — microcladomes nus —. Ces microcla
domes de ler ordre. engendrent des microcladomes de 2éme ordre et ainsi de
suite. Ainsi. Vorganisation de la fronde de Gracilaria est clle celle dun cladomo-
thalle uniaxjal hélicomére nu.

La nation de «microcladome nus est en accord avee certaines observations
(BODARD et KLING, 1979} qui montrent l'aptitude des frondes décapitées &
régénérer de nouvelles frondes & la périphérie des sections distales. Cette pro-
priété, que nous attribuons aus initiales des microcladomes non lésés par fe trai-
tement chirurgical, est vraisemblablement aussi celle qui conduit, sur une fronde
primaire, & D'édification des frondes secondaires et tertiaires. Un rel comporte
ment ne dois pas surprendre puisquil est observé naturellement chez dautres
algues rouges. notamment chez les Délessériacées du genre Branchioglossum
(BODARD, 1971). Dans ce cas, les cladomes secondaires naissent sur Ja frange
des cladomes primaires.

Une autre preuve de la capacité des cellules corticales de Gracilaria & pour-
suivre leurs divisions est apportée par Uexistence, dans les régions dgées du thalle
(fig. 14). de zones concentriques de croissance (THURET et BORNET, 1878;
SJOESTEDT, 1926).

B — Essai d’interprétation phylogénétique

Lioriginalisé d'organisation et de fonctinnnement du pofnt végératif de la
fronde de Gracilaria pent ére montrée par comparaison avec d'autres Thallo-
phytes chiorophylliens (Gigartinales et Fucales) mais également avec des groupes
plus évolués comme les Bryophytes et les Ptéridophytes.

La cladomogenése de Gracilaria montze 2 la fais des similitudes et des diffé-
rences avec celle des autres Gigartinales. Chee Gigartina stellara (DION. 1979),
les cloisonnements obliques et transversaux des cellules apicales constituent aussi
Iessentiel de la cladomogendse. Comme chez Gracilaria. ils donnent naissance i
des ramifications Tadomi pseudodi ui sont dépourvues de
pleuridies. Cependant. la différence essenticlle entre les deux types de thalles
(fig. 10 et 11) tienc au fait que chez Gigartina stellata activité raméale résulte
du foncrionnement d'iniriales primaires multiples (= structure muliaxiale) alors
que chez Gracilaria, ce phénoméne ne se manifeste que sur un axe {structure uni-
axiale). Ces cladomothalles nus. et plus particuliérement celui de Gracilaria se
laissent compares aux brachycladomes des Céramiales (L'HARDY-HALOS,
1966; ARDRE, 1967; BODARD et GODIN, 1976}

Des analogies frappantes se manifestent lorsqu'on compate le point végétatif
de Gracilaria 4 celui des Fucales. Chez Fucus sp., par exemple, Pédification de
la fronde est assurée par une cellule pyramidale tronguée, dont la plus grande
base est insérée dans la profondeur du thalle. Cette cellule se cloisonne sur ses
quatre faces et donne naissance & quatre dérivées apicales secondaires de nature
pleuridienne {fig. 15) (CHADEFAUD, 1960; PELLEGRINI, 1978). Ces dérives
s'appuient sur la cellule axiale issuc d'une division transversale de la cellule api-
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242 R. KLING et M. BODARD

cale et coustruisent, comme chez Cystoseira (fig. 16), par des divisions périclines
ct anticlines. le cortex méristodermigue, M, et le proméristéme PM. Les reliules
du proméristéme et les cellules axiales sont & l'origine d'une medulla de nature
polystique qui constitue le télome axial (CHADEFAUD, 1952).

Chez Cystoseira mediterranea (KABBARA, 1978; PELLEGRINI, 1978},
Pinitiale apicale engendre, grice 4 ses trois faces verticales actives (fig. 16 ¢t 17),
un eycle de trois cellules initiales secondaires qui édifient le cortex.

Comme celle des Fucales, Pinitiale apicale singuliére de la fronde de Gracilaria
donne naissance 4 des segments — les initiales secondaires Al (fig. 3) —, qui
sont homologues des dérivées DA de PELLEGRINI {1978} et de KABBARA
(1978) (fig- 17). Iis construisent les microcladomes dont la région distale s’orga-
nise ¢n cottex et dont la région proximale forme la medulla. Mais les homolngies
s'arrétent 1, car le cortex des Fucales, qui est de nature méristodermique, est
le siége d'une multiplication ceDulaire diffuse. Chez Gracilaria, qui est dépourvu
de méristoderme et de proméristéme, les divisions intercalaires font défaur.

Un autre point qui mérite discussion esr la relation existant entre la phyllo-
taxie et le type de fonctionnement de linitiale apicale. Chez les Fucales, si lon
excepte Cystoseira fimbriata (GROS. 1978), cette relation est généralement
étroite. Ainsi, les Fucales, dont V'apex est occupé par une initiale & quatre faces.
présentent une phyllotaxie distique tandis que celles dont l'initiale est & trois
faces offrent une phyllotaxie tristique.

Pour rechercher I'existence chez Gracilaria d’une telle relation, nous avons
analysé lordonnance phyllotaxique des frondes d'ordres successifs chez un
individu gamérophytique femelle {fig. 20, 21). On observe une cladomotaxie
généralement tétrastique. Lorsque I'on tente d’inscrire les points d'insertion des
frondes sur unc ou plusieurs hélices dextres ou sénestres, on note que cela est
impossible. D'autre par, chez les frandes fertiles, les cystocarpes se substituent
sur les mémes orthostiques, aux rameaux végdtatifs (fig. 21). L'ordre cladomo-
taxique des frondes de Gracilaria est donc indépendant de la tristichie imposée
par la segmentation alternative de la cellule apicale sur ses trois faces. On peut
nterpréter cela comme une relative autonomie — & la différence des Fucales —
de l'ordre phyllotaxique des frondes vis-avis du mode de segmentation de la
cellule apicale. La meme situation existe chez les fougéres du genre Marsilea
(SOSSOUNTZOV, 197576} et Phyllitis (VINDT-BALGUERIE, 1971) ot la
cellule apicale & trois faces engendic une tige sur laquelle les feuilles s'insérent
en ordre distique (SOSSOUNTZOV, 1975-76).

L'histogendse végétative des Bryophytes se réalise par Pactivieé d'une initiale
apicale tétraédrique de symétrie axiale. Chez Fontinalis sp. (LEITGEB. 1868),
elle se cloisonne obliquemens sus ses trois faces et découpe des initiles secon-
daires de symétrie dorsiventrale qui s'ord en une ;
tristique, BONNOT {1967) a montré que cette ordonnance ressortissait & la pola-
vité particuliére de la cellule apicale : la «polarité modelantes. Chaque initiale
secondaire isole, par une cloison péricline, une initiale phyllidienne ou foliire
adaxiale 1E et une cellule axiale IC. Une nouvelle segmentation de Vinitiale
foliaire 1E initie acroscopiquement le limbe folisire et basiscopiquement une
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L'APEX DE LA FRONDE DE GRACILARIA VERRUCOSA 243

cellule axillaire totipotente en tranche d'orange, qui donne soit une aisselle vide
soit un «bourgeon hétéroaxillaire» (BERTHIER, 1972).

Chez Metzgeria furcata (BERTHIER, 1972) (fig. 19}, la cellule apicale 4 deux
faces actives engendre respectivement los segments S1 et S2 que laureur décric
chez Fontinalis.

Les similicudes ne manquent pas entre la structure du point végétatif de Gra-
cilaria et celles de Fontinalis et Metzgeria. Quil suffise de comparer l'initiale
secondaire de Gracilaria (fig. 4e : A.l:2(1)) avec les initiales [E de Fontinalis
(fig. 18, IE) et de Meszgeria (fig. 19. I1E des segments ST cr 82). De méme,
la cellule axiale de Gracilaria (fig. 4d. AX.1:2) est & comparer avec la cellule
axiale de Fontinalis (fig. 18, IC). Ce qui chez Fontinalis (cellule foliaire IE) est
4 lorigine de la feville, donne neissance chez Gracilaria, au microchdome. Ce
qui chez Fontinalis (cellule axiale IC) est & T'origine du «parenchyme, axial.
engendre chez Gracilaria (fig. 4d : AX:1:2) la medulla (fig. 3 : ME; fig. 4 : AX.I.
AX.13).

Ainsi, ce qui chez les Bryales donne naissance au cormus cellulaire — le gamé-
tophyte feuillé - initie chez Gracilaria unc caulidie. De fait, la tige feuilléc des
Bryophytes est corganisée comme les cladomes transformés en caulidies qui
forment les challes. par exemple, des Floridées des genres Gastroclonium et
Gracilatia. Son sommet est pareillement occupé par une cellule initiale cunéi-
Forme ou tétraédrique génératrice de deux ou trois rangées longitudinales (droi-
tes ou hélicotdales) de segments, d’abord unicellulaires» (CHADEFAUD, 1968).
Une telle similitude n'est pas sans poser des problémes comme celui de Iorigine
pleuridienne ou cladomiennc de la feuille des Bryophytes. On devrait cependant
pouvoir considérer le cormus feuillé des Bryophytes (BERTHIER, 1986, comm.
pers.) comme dérivé d'une organisation de type «Cragilaria. En premier lieu,
cela correspond bien & la nature uniaxiale haplostique du filament des Mousses,
Blament qui aurait pu donner naissance par métamorphose «caulogénes mono-
podiale au cormus des premiers Archégoniates (BERTHIER, 1969). 1l y aurait
alors au moins convergence marphologique entre «cladomothalles des auteurs
et le cormus feuillé 1 le microcladome Al initierait, chez les Mousses, une
apicale latérale A.M1 longtemps inhibée (fig. 18 : 1GP) avant de se transformer en
pleuridie végétative {feuille} ou reproductrice (gamétange). Linitiale foliaire
primaite (fig. 18 : [FP) contribuerait au cortex du cormus par la formation du
soubassement foliaire «sF» 3 laide de segments qu'un algologue appellerait
SA.I {fig. 4e et 4f). Enfin !'innovation des Mousses serait d’avoir transformé les
celloles axiales AX.F des Algues en initiales des tissus conducteurs centraux
caractéristiques des premiers Archégoniates (fig, 18 : IC, et HEBANT, 1977.
fig. 69).

La comparaison peut étre étendue aux Ptéridophyrtes leptosporangiées chez
qui la tige est érigée par le fonctionnement dune cellule iniriale tétraédrique.
Chez Trichomanes sp. (HEBANT-MAURI, 1973) la cellule apicale tétraédrique
émet selon un trajet hélicomére ristique, des segments S, Sz, Sa, .- Sy (HE-
BANT-MAURI, 1973, fig. B, p. 500} qui seraient équivalents aux segments SA
des auteurs. Le segment le plus récent, Sy, isole par une cloison péricline une
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cellule distale, qui est & l'origine des cellules prismatiques et qui est & rapprocher
de Dinitiale A.I1:2 (fig. 4d), ec une cellule proximale, destinée 4 constituer Ie
procambiurm, que I'on peut comparer 2 la cellule axiale primaire AX.I:2 (fig.
4d). Par ailleurs, les «initiales de feuilles et les «initiales de bourgeon axillaire»
de Trichomanes {(HEBANTMAURI, op. cit.) montrent respectivement des
imilitudes avec les microclad 1 et les Tad. 11T du point végétatif
de Gracilaria. Les comparaisons sarrétent 13, puisque chez les
Fougéres leptosporangiées les dérivées segmentaires issues de lactivité iniciatrice
d'une celiule apicale térraédrique une tige larisée supportant
pareillement des feuiiles vascularisées et non pas une caulidie,

Al

Néanmoins, le point végétatif de la fronde de Gracilaria, qui se caractérise par
Vexistence d’une cellule apicale primaire unique offrant laspect d'une pyramide
renversée, montre une structure qui; dans la classification des méristémes api-
caux de WARDLAW (1968), se rapproche fort de celle des Prérydophyte

La description un peu mécaniste mais nécessaire que nous venons de faire de
Iédification de la fronde de Gracilaria verrucosa montre le role initiateur et orga-
nisateur de la cellule apicale tétraédrique, qui par segmentation latérale produit
les initiales secondaires; cellesci édifient la fronde en donnant naissance au
cortex et a la medulla.

De par Porganisation particuliére du point végétatif de sa fronde, Gracilaria
verrucosa préfigure de prés ou de loin celle des végdtaux plus évolués que sont les
Bryophytes ct les Ptéridophytes.

1l restc & présent & vérifier la justesse de Uinterprétation que nous donnons de
Parchitecture de la fronde de Gracilaria verricosa, notamment en ce qui con-
cerne Pabsence du systéme pleuridien, par I'étude de la formation ct de 1a dispo-
sition précise des organes reproducteurs ainsi que des cellules piliféres. Par ail
leurs, des investigations structurales & Iéchelle cellulaire paraissent nécessaires
pour connaitre ¢t comprendre les phénoménes de différenciation cellulaire qui
accompagnent Pactivitd segmentogéne de Dinitiale primaire et des initiales
secondaires
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